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ROL DE LA POLINIZACION ZOOFILA EN LA EVOLUCION
DE LLAS ANGIOSPERMAS

por OTTO T. SOLBRIG

Las Angiospermas constituyen el grupo dominante de plantas te-
rrestres v posiblemente lo han sido desde el paleoceno. La causa de este
predominio no puede atribuirse a ninguna caracteristica en especial.
Sin duda la suma de las caracteristicas del grupo es responsable del su-
ceso evolucionario de las Angiospermas. Anatémicamente la presencia
de vasos en el xilema en todas las especies con excepeién de una cen-
tena separa a las Angiospermas de todas las otras plantas vasculares.
Fuera de las Angiospermas, especies con vasos leflosos se encuentran
s6lo esporddicamente en tres grupos no emparentados: las Lycopodia-
les, las Filices, y las Gnetales. Iis muy probable que la mas eficiente
conduceién de agua ha asistido materialmente al suceso de las Angios-
permas. Otro caracter, y éste exclusivo, es la doble fertilizacién v el
desarrollo de semillas con endosperma. Los primeros pasos en la vida
de una planta. ya sea la germinacién de esporos o de cigotas, son cru-
clales en la propagacion de la especie. Lios embriones de las Angios-
permas estan mejor protegidos que los embriones de cualquier otro
erupo de plantas, no sélo por el endosperma, sino también por el fru-
to. Este es el resultado de otra caracteristica exclusiva de las Angios-
permas: 6vulos incluidos en carpelos. Finalmente entre los principales
caracteres de las Angiospermas hay que citar la flor, que es el caric-
ter mas conspicuo del grupo. ]

~ En plantas terrestres inmdéviles, la fertilizacion de los 6vulos pre-
senta un-gran problema. En los primeros invasores del habitat terres-
tre, alternacién de generaciones y presencia de gametéfitos bisexuales
permitieron fertilizacion por medio del agua, y el suceso evolucionario
de: los helechos atestigua la eficiencia de este método. Sin embargo, este
sistema de fertilizacion limita el nimero de habitats que las plantas
pueden ocupar, ya que por necesidad estdn limitadas a lugares hu-
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medos. Ademas la incidencia de autofertilizacion bajo estas circuns-
tancias debe ser bastante elevada. Esto produce inconvenientes evo-
lucionarios v genéticos al reducir la variabilidad presente en pobla-
ciones. Por lo tanto, el desarrollo de plantas con gametéfitos heterota-
licos en que el microgametéfito es fransportado por el viento al me-
cagametofito que es parasitico sobre el espordfito que le dio origen, fue
un paso crucial en la evolucién de las plantas terrestres.

Este paso condujo por parte de las plantas poseedords de esta ca-
racteristica ((ﬂ'mnOspermdq v Angiospermas) a la invasién y utiliza-
¢ién de una serie de nuevo habitats. A través de todo el mesozoico, los
diversos 6rdenes de Gymmnospermas florecieron. El desarrollo de polen
anemofilo, tiene que ser comparado al desarrollo en el reino animal de
huevos protegidos por nna cascara dura. Sin estos caracteres, ni las
plantas ni los animales, pueden considerarse verdaderamente terrestres,

El sistema de fertilizacion de las Angiospermas no difiere en for-

ma esencial del de las Gymnospermas. Donde las Angiospermas difie-
ren de las Gymnospermas es en la mixima utilizacién de las posibili-
“dades que este sistema de fertilizacién ofrece. Particularmente en la
utilizacion de agentes animales, especialmente insectos, para reem-
plazar al viento en el transporte del polen,

Las Angiospermas han invadido y conquistado todos los am-
bientes en que la vida vegetal es posible, con la excepcion de plantas
flotantes de alta mar. En todos estos diversos ambientes las plantas
tienen que ser polinizadas. Para ellos las Angiospermas han producido
una fantdstica diversidad de formas florales, diversidad que es sélo
comparable con la tremenda diversidad de métodos de dispersion de

las semillas. ‘A su vez, la formacion de nuevas estructuras florales ha

favorecido la radiacion adaptativa, atestiguada en grupo tras grupo
con caracteristicas florales muy uniformes pero con especies con es-
tructuras vegetales muy diferentes, y muchas veces ocupando habitats
diferentes. :Un buen ejemplo es el de las (‘ompuestas en que el ca-
pitulo es la tinica estructura comiun a las més do 20.000 especies de
esta familia.

El objeto de este pequeno ensayo es de discutir el rol de la flor
respecto al agente polinizante, las modificaciones y adaptaciones de las
estructuras florales y las implicaciones evolucionarias a la luz de las
fuerzas selectivas operantes.

\E\T\IAS De La PO!JNI/ACIO\I ZOOFILA

Antes de abordar de lleno el estudio de los varios tipos flerales,
es importante reflexionar uh instante y considerar porque la mayoria
de las Angiospermas poseen polinizacion zoéfila (mayormente entomo-
fila). El suceso de las Gramineas (y el de las Gymnospermas) son tes-
tigos de la efectividad de la polinizacién anemdfila y de que este tipo
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de polinizacién no ofrece necesariamente barreras insuperables a la evo-
lucion de las plantas que lo poseen. Pero las gramincas son esencial-
mente un grupo de plantas de la region templada y subtropical, y con
pocas ‘excepeiones (en particular las Bambusoideas) de lugares abier-
tos. En tales c¢ircunstancias el viento es un agente polinizante efectivo.
Lia gran parte de las plantas de polimizacién anemdéfila conocidas, cre-
cen en lugares abiertos y se encuentran en mayor concentracién en

Fig. 1. — El mariposon Pholus achemon visitando Oenothera “hookeri.
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las zonas templado-frias. Plantas no gregarias, en medio de una vege-
tacion mixta v densa, tal como la selva tropical, son polinizadas con
mayor efectividad por animales. Sin duda la polinizacién- zo6fila se
convirtio en un mecanismo de gran valor selectivo cuando las Angios-
permas ocuparon bosques densos sobre todo tropicales, hiayanse origi-
nado alli o en otras regiones. El cretacico superior y el paleoceno infe-
rior estan caracterizados por la expansién de condiciones tropicales y
subtropicales, No es sorprendente encontrar que las Angiospermas, ca-
paces de una polinizacién efectiva hajo tales condiciones, se expandie-
ron y pasaron a ser el elemento dominante en la vegetacion, posicion
que aun mantienen.

Otro punto que merece ser mencionado es la ventaja de la ferti-
lizacién cruzada sobre la autofecundaciéon. Autopolinizacion al no re-
querir agentes exteriores, es un sistema que asegura la fertilizacion de
las flores. Pero si todas las plantas se polinizaran a si mismas no exis-
tiria sexualidad efectiva, y el ritmo de evolucién seria mucho menor,
pues -dependeria enteramente en la presencia de mutaciones favorables
como fuente de variabilidad. Pero atin en casos en que la autopolini-
zacién es s6lo parcial, los individuos alégamos son favorecidos por la
seleccion natural, como yva lo demostrd Darwin (1876), y mas reciente-
mente Stebbins (1957). La razon es la presencia de mutaciones letales
recesivas, que se convierten en homozigotas cuando las plantas son
autofecundadas, y también el efecto de heterosis, o vigor hibrido, de
combinaciones heterozigotas, va sea un cfecto de sobredominancia o de
interaccién de genes (Sehgal, 1963). Podemos decir entonces que el
hecho de que la polinizacién cruzada es favorecida por seleccion, es la

razén primaria que ha producido no sélo sistemas genéticos de auto-

incompatibilidad, pero también las diversas adaptaciones florales para
asegurar un agente polinizador. Las Angiospermas han aprovechado
en este respecto el medio ecolégico al maximo al atraer animales, pero
el paso evolucionario crucial fue dado por las Gymnospermas, como ya
apuntamos anteriormente.

Si bien la gran mayoria de las Gymngspermas son anemofilas,
unas pocas especies son polinizadas por insectos. Entre éstas el caso
mejor conocido es el de ciertas Gnetales, donde los gvulos producen una
especie de néetar que atrae a los insectos. Esto tiene que haber sido un
fenémeno de desarrollo reciente, pues el néctar es una transformacion
de la gota polinizante producida por los ¢vulos de las Cycadales, con
la cual, estas plantas atrapan el polen acarreado por el viento. El me-
canismo de las Gnetales desapareceria si los carpelos se cerraran, y no
puede por lo tanto considerarse precursor al sistema de polinizacién
entomofila de las Angiospermas. Entre las Cycadales, ciértas especies
de Encephalartos, Macrozamia, Zamia y Cycas, son visitadas por insec-
tos, especialmente coleépteros, que recogen polen. Ninguna de estas
especies tieme estructuras para atraer insectos. .
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Si bien algunos de los puntos bésicos, tales como la superioridad
de las formas alégamas sobre las autégamas, o el significado de ciertas
estructuras florales, han sido aclarados, hay aun mucho que aprender
respecto a los mecanismos especificos de polinizacion en las diferentes
especies de Angiospermas. Se necesita saber mucho aun sobre insectos
polinizantes, su comportamiento y sus huéspedes, especialmente en
zonas fuera de Europa y Norte América, donde se han realizado la gran
mayoria de las observaciones hechas hasta la fecha.

Ti1rOosS FLORALES

El polen de especies de fertilizacion cruzada es llevado de flor
en flor por diversos agentes, entre los principales se cuentan el viento,
el agna, algunos tipos de insectos, algunos pajaros, y algunos murcié-
lagos. De acuerdo con el agente polinizante, las flores adquieren ciertas
caracteristicas, que permiten su clasificacion en ciertos tipos. Estos
son tipos generales, ‘‘con un centro bien definido, pero con margenes
poco claros’’, como lo ha puesto muy acertadamente van der Pijl
(1961). Una eclasificacion secologica de los tipos florales necesariamen-
te pone énfasis en el fendmeno usual y no en las excepciones. A pesar
de ello, una clasificacion de este tipo puede iluminar la marcha de los
proeesos evolucionarios, En el presente ensayo, he de seguir la clasifi-
cacion de van der Pijl (1961). Otras clasificaciones han sido propues-
tas y los tipos aqui dados 1o son aceptados por todos los investigadores
en este campo. Para nuestro objetivo sin embargo esta clasificacién
bastara plenamente. ;

Los siguientes tipos florales se pueden distinguir de acuerdo con
el agente polinizador de la siguiente manera: 1) Flores entomofilas,
con los siguientes subtipos: a) Flores cantardéfilas (polinizadas por
coledpteros) ; b) Flores sapromiofilas (polinizadas por moscas) ; ¢) flo-
res melitéfilas (polinizadas por abejas) ;- d) flores esfingdfilas (poli-
nizadas por polillas nocturnas). 2) Flores ornitéfilas, 3) Flores chi-
repterdfilas. 4) Flores anemdfilas. 5) Flores hidrofilas. 6) Flores po-
linizadas por ctros agentes. A pesar de que es el agente polinizante el
que determina la clase a la cual una especie pertenece y-no los carac-
teres de la especie, existe una alta correlacion entre los caracteres de
la planta y el agente polinizante. A continuacién enunciaremos los ca-
racteres florales asociados con cada uno. de estos tipos florales.

1a). Flores canteréfiias. Colefpteros son atraidos generalmente por ‘la
presencia de polen u cotras substancias comestibles, tales como pétalos
suculentos. Flores de este tipo por lo tanto presentan pocas o ninguna
s atracciones 6pticas, no poseen formas especiales, no poseen efectos tri-
dimensionales, ni tampoco poseen guias nectariferas. Flores cantard-
filas a menudo poseen olores fuertes, de frutas maduras generalmente,’



Fig. 2-¢. — 2 y 3. Flor de Magnolia sp. en vista y corte. Este género es polinizado
‘po: escarabajos que penetran la flor cuando estd aun cerrada y escapan cuando abre.
4. Flor d¢ Dature sp., tipica flor polinizada por mariposones nocturnos; nétense como
loi estambres y estilos sobresalen. 5. Flor de Aristolochia sp., flor polinizada por
moscas que son atraidas por el olor putrido. 6. El capitulo de las compuestas es
bolinizado por escarabajos bdsicamente (aunque. también por otros.insectos), notese
L'. facilidadpo para el “aterrizaje” de los insectos. 7. Flor de Oenothera, polinizada
por mariposas y mariposones. 8 y 9. Flores de Plantago: polinizacién anemofila.
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a veces de substancias aminoides. El tamano varia, a veces como en el
caso de Magnolia la flor es grande; en otros casos como en muchas
Clompuestas, las flores estan agregadas en inflorescencias. Ejemplos:
Magnolia grandiflora ( Heiser, 1962), Calycanthus occidentalis (Grant,
1950 a), Vietoria regia, ete.

1b) Flores sapromyofilas. La simetria de estas flores es generalmente
radial. El color de los pétalos es marrén-pardo o verduzco, y no hay
guias nectariferas: a menudo no ofrecen ninguna substancia alimenti-
cla, en otros casos hay guias nectariferas; a menudo los pétalos poseen
zonas translicidas (‘‘ventanas’’), Una de las caracteristicas principa-
les es el fuerte olor patrido de estas flores. En otros casos los pétalos
estan unidos formando una especie de trampa, con pelos o apéndices
florales que impiden la salida de los insectos antes de la marchitez de
la corola, como en el caso de Aristolochia.

Varias familias han sido afectadas por sapromiofilia, entre las
cuales podemos citar las Asclepiadaceas, Aristolochiaceas, Esterculidce-
as, Rafflesidceas, Hydnoriceas, v entre las monocotiladoneas, las Tacca-
ceas, Ardceas, Burmaniiceas, v Orchidiceas. Bien conocidos ejemplos
especificos son: Rafflesia spp., Aristolochia gigas, ete.

lic) Flores melit6filas. Uno de los erupos méas numerosos y también
menos definidos, Bl néctar generalmente se encuentra fuera de la vista
de los insectos; las corolas son generalmente soldadas y zygomorfas;
los estambres transformados v reducidos en nimero; existen guias neec-
tariferas y plataformas para el aterrizaje de las abejas; y en general
complicados mecanismos de polinizacién. Existen buenos datos experi-
mentales de que las abejas pueden distinguir disefios numéricos (von
Fritsch, 1954), y flores de este tipo poseen seis pétalos o menos gene-
ralmente, Las corolas generalmente son azules o coloreadas, a menudo
con dibujos y disefios. Guias nectariferas son comunes en este tipo de
flor. Ejemplos bien conocidos son la alfalfa (Medicago sativa, Burkart
v Ragonese. 1933), .espuela de caballero (Delphinium spp.), Viola,
Verbena, Salvia, v en general especies de Verbendceas, Scrophulari-
Aceas, Labiadas y Leguminosas. : ¥

1d) Flores esfingéfilas. Floves polinizadas por mariposas nocturnas
(polillas) generalmente poseen un olor dulzaino fuerte; el color es
blanco o verduzco; la forma no es necesariamente actinomorfa pero
tampoco es muy zigomorta, generalmente con un tubo corolino muy
angosto o con ‘‘espuelas’ (spurs) ; el borde del tubo corolino a menudo
estd doblado hacia atrds de manera que no ofrece lugar para el aterri-
zaje y asentamiento de los insectos; las anteras a menudo son movibles.
De acuerdo a van der Pijl (1961) éste es un tipo de flor’ particular-
mente abundante en zonas tropicales, a pesar de que muchas especies
de Cactaceas, Onagraceas, Capparaceas, v Solanaceas, entre otras fa-
milias de las regiones templadas, son polinizadas por marjposas noc-
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turnas. Kjemplos: Oenothera spp. (Gregory, 1963), Convolvulus se-
plum, Datura spp., ete.

2) Flores ornitofilas. Aves que revolotean, en especial colibries, son las
que producen polinizacion en el Nuevo Mundo. En el Viejo Mundo
aves que se apoyan sobre las plantas son los agentes polinizantes en
este tipo de flor. Consecuentemente, flores ornitéfilas en las Américas
no poseen los cetros que uno encuentra en flores ornitdéfilas en otras
partes del mundo. Los principales caracteres de las flores ornitéfilas
son: antesis diurna; ausencia de perfume; colores intensos, general-
niente rojos, o colores que ofrecen fuertes contrastes; no hay guias
nectariferas; el néctar se encuentra en la parte profunda de la flor y
es copioso; reduceién del margen de la corola con tendencia a flores
tubulosas; el estigma v los estambres son salientes en forma de pincel
v mecanicamente son muy fuertes; la flor es maciza y sélida debido a
engrosamientos y fusion de partes; a menudo hay sistemas capilares
de conduceién para el néetar. Ornitofilia es comun en especies de di-
versas familias, como por ejemplo Fuchsia spp. (Onagraceae) : Cantua
buxifolia (Polemoniaceae) ; Salvia splendens (Labiatae) ; - Aquilegia
ssp. (Ranunculaceae) ; Erythrina ssp. (Leguminosae), tanto las espe-
cies del Viejo como las del Nuevo Mundo; ete:

3) Flores chiropteréfilas. También aqui tenemos el desarrollo indepen-
diente de flores polinizadas por murciélagos en el Viejo y Nuevo
Mundo. Los murciélagos fitéfagos del Nuevo y Viejo Mundo a su vez
también han evolucionado independientemente. Lios murciélagos fito-
fagos Americanos descienden de formas insectivoras. Los murciélagos
fitéfagos del Viejo Mundo probablemente han dado origen a las for-
mas insectivoras. A pesar de ello no podemos encontrar diferencias
en las caracteristicas generales de las flores polinizadas por murciéla-
gos en el Viejo Mundo y en las Américas. A menudo especies de la
misma familia y hasta del mismo género (Parkia) son polinizadas por
murciélagos en América y en Africa por ejemplo. Esto pareceria indi-
car que estos grupos estaban preadaptados a la polinizacién por mur-
ciélagos. Las caracteristicas de flores chiropterdfilas*son: antesis noc-
turna; color blanco o. verduzco, a veces rosa o rojo-oscuro; flores o
inflorescencias muy fuertes; cantidades abundantes de néctar, hasta
15 em? por flor; olor fuerte, de substancias en fermentacién (especial-
mente olor a fruta fermentada); erandes cantidades de polen; flores
alejadas del follaje para permitir la facil llegada de los murciélagos,
0 en otros casos florecimiento en la primavera antes de la produccion
de follaje. Flores polinizadas por murciélagos a menudo son cauliflo-
ras o flagelifloras. Buenos ejemplos son: Kigelia africane (Harris and
Baker, 1958), Ceiba pentandra (Baker and Harris, 1959), Parkia spp.
(Baker and Harris, 1957), Adansonia digitate (Harris and Baker,
1959), ‘ete. : -



Fig. 10 y 11. — Amiba: Celerio lineata polinizando Oenothera deltoides  en Cali-
fornia; abajo: Phlegothontius quinque polinizando Oenothera albicaulis,
en Alpine, Texas.
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4) Flores anemofilas. Estas son flores sin colores llamativos; sin per-
fume u olor de ninguna clase; sin néetar; sin pétalos, o con pétalos
muy reducidos; los estambres y el estigma sobresalen y estan expues-
tos al viento; generalmente las plantas son dioicas; el polen posee su-
perficies pulidas y a menudo sacos aéreos; y es producido en grandes
cantidades. Anemofilia es comtin en muchas familias pero es particu-
larmente abundante en las zonas templado-frias, Ejemplos conocidos
son: Quercus spp., Populus spp., Juglans australis, Ambrosia spp.,
Platanus spp., la gran mayoria de las Gramineas, Cyperaceas y Jun-
caceas, Typha spp., etc.

5) Flores hidrofilas. Corrientes de agua son los agentes polinizantes
en ciertas especies acuaticas. Las flores en estos casos son inconspicuas,
sin color 1 olor v unisexuales. A veces el polen es llevado por la co-

rriente de una planta a la otra, en otros casos toda la flor masculina

es transportada a la flor femenina. Ademéas en ciertas especies terres-
_tres que habitan climas muy hdmedos y frios en gue hay falta de in-
sectos, tal como en el caso de ('altha (Ranunculaceae) gotas de lluvia
son los agentes que transportan el polen de los estambres a los estig-
mas. Este sistema produce generalmente autofertilizacion, pero la dis-
persion de gotas de Illuvia puede producir a veces polinizacién eruzada.
Con este sistema, el ciclo evolucionario ha dado una vuelta completa,
v el sistema de fertilizacion de las primeras. plantas terrestres se ha
vuelto a repetir en un plano evolucionario mas elevado., Ejemplos:
Zannichelia spp., Naias spp., Vallisneria spp., ete.

Ctros tipos. ITay informes en la literatura de flores polinizadas por.
pequenas polillas, mariposas, hormigas, caracoles, v hasta ranas. Jas

flores polinizadas por polillas pequefias muestran las mismas caracte-
risticas que las que son polinizadas por mariposones nocturnos; flores
polinizadas por mariposas son coloreadas, tienen guias nectariferas,
tubo corolino largo, y borde de la corola pequenio; son diurnas y efé-
meras. Los otros agentes mencionados, no son suficientemente abun-
dantes para ser de importancia.

EvoLUcION DE LA POLINTZACION ZOOFILA

Muchas familias, tribus, y géneros de Angiospermas poseen una
oran diversidad de formas florales. Las caracteristicas florales en cada
linea filética son la expresion de complejos génicos reunidos por selec-
cion natural, La diversidad de formas florales en las Angiospermas en
general, es el resultado de diferentes fuerzas selectivas en las diversas
lineas evolutivas. El principal factor selectivo en la formacion de la
flor es sin duda el agente polinizante. Tipos florales diferentes en
especies  emparentadas filogenéticamente pueden ser interpretados
como cl resultado de radiacién adaptativa con respecto al agente poli-
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nizante (Graot, 1961). Asi, por ejemplo, en la familia Salicaceae, que
es basicamente anemoéfila, el género Saliz ha revertido a la polinizacion
entom6fila. El cambio ha producido una serie de modificaciones tipicas

de flores entomdfilas, tales come glandulas nectariferas, atractivos co-.

lores, un amento rigido, ete. (fig.). Grant (1961) ha hecho un censo
de los sistemas de polinizacién de la- familia Polemoniaceae. En esta
familia de sdélo 18 géneros y 322 especies hay 9 tipos de polinizacion
en diferentes especies: flores polinizadas por abejas, mariposas,
mariposones nocturnos (Lepidoptera-Sphingideae), moscas (Diptera-
3ombilideae), escarabajos, pdjaros, murciélagos, flores autégamas, v
flores cleistbgamas. De los principales tipos de polinizacion de las An-
eiospermas sélo anemofilia falta en las Polemoniaceas. Sin duda olras
familias muestran una diversificacion similar (ej. Serophulariaceae,
Labiatae, Onagraceae, etc.). Ks el grupo excepcional el que estd res-
tringido a un solo agente polinizante (ej: Gramineae, Cyperaceae).

(iertas especies estan adaptadas completamente o en gran parte
a nn agente polinizador finico. Tal adaptacién pareceria Ser ventajosa
para la planta, pues asegura polinizacion con un gasto minimo de
polen, v permite una especializacion de las estructuras florales para
poder de tal manera hacer uso maximo del agente polinizador. Muchas
especies polinizadas por agua o por viento estin en tal categoria, v el
suceso de familias tales como las Ciperaceas y las Fagéceas, son ejem-
plos elocuentes de que una estrecha adaptacién a un agente polinizante
no ha impedido su suceso evolucionario. Por el otro lado, adaptaciones
estrechas a un insecto, pajaro, o murciélago polinizador, son mucho
menos frecuentes. Kjemplos bien conocidos son el género Yucca y la
polilla Tegitucula (= Pronuba) v el género Ficus y la avispa Blas-
tophaga. Baker (1961) mantiene que el pequefio namero de especies
de Yucea (aproximadamente 30) comparadas con las mas de 275 espe-
cies de Agave, un género muy emparentado, se debe a la dependencia
de Yuecca de la polinizacién por la polilla Tegitiucula. Agave es polini-
zado por diversas especies de abejas v polillas. Por el otro lado, la es-
trecha adaptacion de Ficus a la polinizacién por especies de Blasto-
phaga, no ha impedido la especiacion del género Ficus. En efecto, es
éste uno de los géneros mas versatiles v mas difundidos en los trépicos,
con mas de 700 especies. Si bien son pocas las especies de Ficus en que
el sistema de polinizacion tan especial del género ha sido estudiado, en
todas las especies investigadas se lo ha hallado. Dos especies argentinas
investicadas son polinizadas por especies de estas avispas (Cabrera,
com. pers.). La diferencia en el niimero de especies de Yuecca y Agave
no puede por lo tanto ser atribuida categéricamente al diferente grado
de especializacion con respecto al agente polinizador.

Lia razén por la cual especializaciones estrechas a agentes polini-
zadores animales es rara comparada con adaptaciones a polinizacién
anemoéfila o hidréfila no es clara. Una posible explicacién es que una
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Fig. 12-17. — 12. Inflerescencia de Populus sp., caracteristica de polinizacion ane-
mdtila. 13. Inflorescencia de Salix; este género ha revertido a la polinizacién entomé-
fila; nétesc como la inflorescencia ha adquirido rigidez. 14. Flor de Fuchsia, tipica
flor ornitofila, nétense los estambres v estilos sobresalientes y péndulos y el pedinculo
engrosado. 15. Kigelic africana, flor polinizada por murciélagos. 16. Ceiba pentandra,
también polinizada por murciélagos, nétesc como la inflorescencia estd separada de
la planta v el estilo engrosado. 17. Corte de Caltha sp., esta
planta es polinizada por el agua. .
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flor primitiva. adaptada a la polinizaciéon entoméfila en un sentido
amplio, es visitada por muchos insectos. Si bien ciertos insectos son
mas eficientes gue otros como polinizadores, la presion selectiva ejer-
cida no es muy fuerte y por lo tanto los cambios morfoldgicos de la
flor para adaptarse al mejor agente no son muy acentuados. For el otro
lado, adaptaciones a polinizacion por agua o viento excluyen otros
agentes, una vez que ciertos cambios (tal como reduccién del tamafio
de la corola) se han producido, Una vez alcanzado el punto de exclu-
sién de otros agentes, los cambios que se producen son probablemente
muy acelerados, v todos en la misma direccion. Verificacion de estas
ideas requiere la presencia de floros fosiles, que como es sabido son
notables por su rareza. :

Ciertos cambios indisputables han ocurrido sin embargo como
resultado de la fuerza selectiva impuesta por insectos polinizantes.
Algunas de estas modificaciones han sido adaptaciones para aumentar
la efectividad del insecto visitante; otras han sido modificaciones para
defenderse de los efectos nocivos de estos insectos. Asi, por ejemplo, el
carpelo cerrado de las Angiospermas es, de acuerdo a algunos autores,
el resultado de la seleceién de mutuaciones en un primitivo grupo de
“pre-Angiospermas’’ para protejer a los 6vinlos contra la masticacién
de coleGpteros., También se ha mantenido que la flor hermafrodita ha
sido seleccionada para permitir la polinizacién entoméfila. Especies
dioicas, son muy ineficientes como flores entomdfilas, pues requieren
una alteracion de visitas a flores masculinas v femeninas. No es de sor-
prender entonces, que una gran mayoria de las flores dioicas son ane-
méfilas  (aunque hay notables excepciones, como por ejemplo
Baccharis). La aparicion de flores con ovario infero es también con-
cebida como una adaptacién para protejer los évulos contra danos pro- -
ducidos por insectos fitéfagos, en especial agui también, coledpteros
(Grant, 1950b).

Otros cambios han sido producidos por insectos polinizantes espe-
cializados. Entre ellos la reduccién en el ntimero de pétalos, estambres,
v carpelos; la fusion de los carpelos para formar un ovario compuesto
con un estigma mas o menos centralizado; la fusion de los pétalos para
formar la corola tubular, con el néctar escondido en la parte interior y
hacia la base, de donde puede ser retraido solamente por insectos con
prr)bosoi% alargadas. Esta tltima 1nodlf1c(u‘mu tiene el efecto de excluir
del néctar a las moseas y escarabajos, v es una especializacion para
solamente permitir la visita de insectos con un alto desarrollo: de sus
sentidos, de tal manera que pueden reconocer formas florales, y que
pueden aprender que ciertas formas florales esconden en su interior
fuentes alimenticias (néetar y polen) Estos insectos son las abejas, las
polillas ¥ un grupo de dxptem.s, los Bombilideae. Estos insectos avan-
zados van de flor en flor de la misma especie y, en consecuencia, efec-
than polinizacién con un minimo gasto de polen. De acuerdo a ciertos



14 BOLETIN DE LA SOCIEDAD ARGENTINA DE BOTANICA

autores, la corola tubular marcaria la transicién entre polinizacién pro-
miscua por insectos no especializados y polinizacion por insectos espe-
cializados con ‘‘constancia’’ en sus visitas. Lia corola tubular, de acuerdo
a este punto de vista, es una adaptacién a un ntumero restringido de -
polinizadores especializados. A su vez, los insectos a los cuales estas flo-
res avanzadas (tales como Serophulariaceae. liabiatae, Gentianaceae,
Acanthaceae, ete.) se han especializado, también han cambiado su dieta
v se han especializado a unas pocas fuentes de néctar y polen. Insectos
primitivos como los escarabajos, son polifagos, mientras que las abejas
son oligolécticas v aun monolécticas, esto es, restringen su dieta a una
especia a la vez, o en el caso de especies monolécticas, la especie visita
s6lo una especie vegetal. Esta doble especializaciéon no ha produrcido
una paralizacion en la evolucién de los grupos donde ha ocurrido. Por
el contraric, toda una serie de familias bien desarrolladas poseen este
caracter, entre ellas las Bricdceas, Solaniceas, Polemoniaceas, ete. (Lo
mismo puede decirse en el caso de las abejas. Para una discusion desde
el punto de vista entomolégico véase ILinsley 1938, y ILinsley v Me.
Swain, 1958).

La evolucién de-las Sympetalae no puede explicarse sin embargo
exclusivamente como la adaptacion a un tipo de polinizador especia-
lizado. Ni siquiera la evolucién de Ja flor en estos grupos puede atri-
buirse exclusivamente a esta causa. Un buen ejemplo es el de la familia
Compositae. Como es bien sabido, la ‘‘flor’’ de las Compuestas, es en
realidad un pseudantio, esto es, una agregacién de flores en una inflo-
rescencia muy compacta, el eapitulo, que simula una flor, La flor verda-
dera, es tubular y de ovario infero. De acuerdo a un punto de vista
dogmatico, v de acuerdo a lo que se ha expresado anteriormente, la
flor de las Compuestas seria el resultado de seleccion para proteger la
flor contra insectos masticantes (ovario infero) y para atraer s6lo in-
sectos especializados (corola tubular). Pero en realidad el capitulo de
las Compuestas, que es la ‘‘flor’’ desde el punto de vista funcional,
es un ejemplo tipico de flor promiscua. Es rara la especie que no es
visitada por un gran numero de insectos, incluyendo coledpteros, mos-
cas, abejas, avispas y abejorros, como en el caso de Gutierrezie saroth-
rae (Solbrig, 1963). El capitulo de las Compuestas es sin duda el resul-
tado de otras fuerzas selectivas. Entre ellas la proteccion ofrecida por
las bracteas involucrales. Al proteger a la flor, han permitido la trans-
formacién del caliz en pappus y sus inumerables adaptaciones para
" la dispersién de las semillas. El pappus y la efectiva dispersion de las
.semillas son caracteristicas tipicas de las Compuestas, Lios antecesores
de la famliia tienen que haber tenido flores tubulares. No seé sabe si
eso es el resultado de adaptacion a la polinizacién por insectos avan-
zados tales como abejas, o si las Compuestas adquirieron, flores tubula-
res antes de la aparicién de las abejas en el terciarie inferior. Si la
primera alternativa es correcta, ha habido aqul un cambio en la ‘ten-
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Fig. 18-19. — Arriba: Epomorphorus gambianus en Parkia clappertiana, en Ghana;
Abajo: Eidolon heluum polinizando Ceiba pentandra, en Ghana
(fotos cortesia del Dr. Herbert Baker).
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dencia haecia la especializacion en el agente polinizador demostrada por
las Angiospermas, pues las Compuestas han vuelto a un tipo de poli-
nizacién promiscua. Fésiles de Compuestas son conocidos desde el Mio-
céno, v esta evidencia pareceria mantener la primera alternativa. Sin
embargo, la ausencia de fésiles de Compuestas antes del Mioceno no es
necesariamente una indicacién de que no existieron Compuestas en épo-
cas anteriores. El material del Mioceno de Oregén corresponde al género
Ambrosia (Graham, 1963). Este es uno de los géneros mas avanzados
v estd caracterizado por polinizacion anemdfila. Por lo tanto, es muy
probable que el origen de la familia se remonta a eras anteriores, Si
la familia se diferencid en el Cretacico, la flor-tubular de las Compues-
tas es el resultado de otras fuerzas selectivas; pues los insectos avanzados
aun no habian sido diferenciados entonces (Carpenter 1947, 1954).

Hemos mencionado gue las flores de polinizaciéon animal son visi-
tadas por méas de un tipo de polinizador. Esto es cierto aun en el caso
de flores altamente especializadas. Baker (1961) cita el caso de Kigelia
africana. Esta especie posee flores tipicamente chiroptérdfilas v es poli-
nizada por murciélagos regularmente. Sin embargo, también es visitada
reqularmente por polillas de la especie Nephele van en Africa occi-
dental. Teualmente, especies de Adansonia y Ceiba de la familia Bom-
bacaceae, también tipicamente chiropterdfolas, son visitadas por abejas
en la madrugada; Mirabilis froebeli, nna especie ornitéfila de los Es-
tados Unidos, es visitada por polillas y abejas, ¥ lo mismo ocurre con
Lilium humboldlii, otra especie ornitéfila, que es visitada por mari-
posas (Baker, 1961). Cada una de estas especies posee caracteristicas
por la enal es designada como flor ‘‘ornotéfila’, o “‘chiroptersfila’,
pero cada una es visitada por otras especies. Pareceria que en este caso
los pajaros, y los murciélagos son los polinizadores mis eficientes, y que
la seleccién natural ha producido aquellas caracteristicas que atraen
pajaros y murciélagos. Pero ne podemos excluir la posibilidad de que
les otros polinizadores son mas recientes, Mas observaciones son nece-
sarias v métodos, no sélo para medir polinizacién, sino también la efec-
tividad de un agente polinizador.

Recientemente un esquema general para explicar la evolucién de
la flor de las Angiospermas basado en el agente polinizador ha sido
presentado por Leppik (1956, 1957). De acuerdo a este ingenioso es-
gquema, la flor ha evolucionado en una serie de pasos. El tipo primitivo
poseia un numero indeterminado de partes florales, los colores eran co-

leres basicos, y no poseia olores de ninguna clase, ni tampoco néctar.

El primer paso en la evolucién de esta flor primitiva llevo, de acuerdo
a Leppik, a un tipo con nn nimero determinado de partes y con sime-
tria radial. El siguiente paso es la adquisicién de una tercera dimen-
sidn, resultado de la evolucién de un tubo corolino, El dltimo paso en
Ia especializacién es una flor que posee las caracteristicas del tipo ante-
rior, pero con simetria bilateral y aromas especificos, guias polinicas
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y colores complejos, a menudo formando disefios. La fuerza selectiva
responsable de estos cambios de acuerdo a Leppik, es seleccion por
insectos polinizadores. Lia aparicién a través del tiempo de diferentes
6rdenes de insectos ha producido en cada caso, de acuerdo a este autor,
el reemplazo del tipo anterior de polinizador por el mas avanzado y
eficiente, y ha resultado en ciertas especies en cambios florales para
excluir al polinizador menos eficiente y asegurar al mis avanzado. El
orden de aparicion de los diferentes érdenes de insectos polinizadores
es: Coledptera, Diptera, Hymendptera y Lepidoptera. Lste esquema
requiere un origen bastante tardio para muchas familias de Angiosper-
mas, pues ciertos grupos de insectos no aparecen hasta el Terciario me-
dio: Boceno para las abejas, Oligoceno para las mariposas (Carpenter,
1947, 1954). El esquema de Leppik también asume una evolucién uni-
direceional, cosa que es muy problematica. El ensayo de adaptar este
esquema a la familia de las Compuestas (Leppik, 1959) completamente
ienora tendencias filogenéticas en la familia, y relaciones entre géneros,
v. no puede aceptarse como correcto. El ensayo de adaptar este esquema
a la evolucion de las Cordaitales (Leppik, 1960) esta basado en eviden-
¢ias muy tenues. Sin embargo, si en vez de aceptar este esquema en
la forma rigida en que su autor lo ha presentado, se interpreta en
término de “‘tendencias generales’, existe cierto mérito en el relativo
orden de los tipos florales presentados por Leppik. Estos tipos coinei-
den en gran parte con las tendencias florales presentadas por De Can-
dolle (1844). La proposicion de Teppik de gue la fuerza selectiva es
el agente polinizador, es un desarrolle positivo sobre el esquema de
De Candolle,
C'ONCLUSION

En-conelusion, a pesar de gue el suceso de las Angiospermas no
puede atribuirse exclusivamente a la flor, y la polinizacion mas efectiva
que la flor ha producido, la flexibiildad de los sistemas de polinizacion
que la flor permite ha jugado sin duda un rol muy importante en el
suceso de este erupo de plantas, La adaptacion de la flor a los insectos
es, sin duda, un fenémeno real. Hl origen de esta adaptacion es indu-
dablemente fortuito, pero una vez originado, ha sido refinado y per-
feccionado por seleccién natural. Lia eran cantidad de formas v tipos
florales es un reflejo de la multitud de maneras en que las especies de
Angiospermas han adaptado sus flores al agente polinizador. Sin em-
bargo se debe proceder con cautela al proponer esquemas en que todos
* los cambios se atribuyen exclusivamente al agente pohmmdm v espe-
¢ialmente hay que tener cuidado de no interpretar la evolucion floral
como procediendo en linea rgcta.

Gray Herbarium of Harvard Unlversity,
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